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1. Bevezetés
1.1. A parazitizmus

A parazitizmus olyan interspecifikus aszimmetrikus populacids kdlcsonhatés, amely
soran az interakcioban részt vevd egyik fél valamilyen elényhdz jut a maésik fél
kihasznaldsaval, karositasaval. Egy stabil, evoluciosan régota fennalld kapcsolat esetén ez
a kartétel sohasem olyan mértéki, hogy az egyébként egészséges gazda halalat okozza. Ez
alol természetesen kivételt képeznek az olyan specidlis életmenetek, ahol a
gazda/koztigazda elhullasa az él6skodo fejlodési menetének részét képezi. A parazitizmus
az egész ¢lovilag szerte igen elterjedt jelenség. Minden nagyobb rendszertani kategoriaban
talalhatunk parazita életmodot folytatd csoportokat és HAMILTON és munkatédrsai (1990)
szerint még a legkisebb nem-parazita ¢lélények kozott is nehéz olyat talalni, aminek ne
lenne valamilyen formaju ¢él6skoddje. Ez tobbek kozott azért is lehet, mert hagyomanyosan
a mikroparazitak kozott tartjdk szamon a virusokat is. Ezen obligat sejtparazita ,,fert6z6
gének” széles korben elterjedtek, a baktériumoktol az emberi sejtekig egyarant megtalaljak
gazda-partnereiket. Ismeretiik mind a humén-, mind az allategészségiligy szempontjabol
fontos, ¢€s tanulmdnyozdsuk nem csak jarvanytani, hanem génsebészeti ¢és egyeb
molekularis biologiai szempontok miatt is fontos. A makroparazitdk kozé sorolt
allatcsoportok mind rendszertanilag, mind életmodjukban igen véltozatosak. Kozismert a
kakukk (Cuculus canorus) fészekparazita fiokanevelési stratégiaja, a kullancsok (Ixoidae)
¢s piocak (Hirundinea) vérszivo életmddja, vagy a kozonséges majmétely (Fasciola

hepatica) tobbgazdas endoparazita fejlédési ciklusa.

A gazda-parazita kapcsolat az élovilag egy igen figyelemre mélto jelensége, melyet
tobben az evolucids folyamatok egyik fontos mozgatorugdjanak tartanak (PIRosS, 2013).
Ennek oka a folytonos alkalmazkodasi kényszer, mely mindkét félre hatassal van. A
parazita jelenléte befolyasolhatja a gazda  energiamérlegét, akadalyozhatja
taplalékfelvételét, mozgasat, ronthat kondicidjdn és parvalasztasi sikerén, ¢és ezeken
keresztiil kozvetve vagy sok esetben kozvetleniil is csokkentheti utddainak szamat
(FARAGO and NAHLIK, 1997). A fitneszcsokkenés elkertilése érdekében a gazda ujabb és
hatékonyabb védekezési modszereket igyekszik kialakitani. A parazitak pedig, elsdsorban
az erds szelekcionak koszonheten, olyan iranyban valtoznak, hogy képesek legyenek
kijatszani hordozoikat és minél inkdbb észrevehetetlenebbek legyenek. Ez az intenziv

»fegyverkezési verseny” az oka a sokféle, gyakran igen specifikus gazda-parazita kapcsolat
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kialakuldsanak, ¢és annak, hogy a legtobb ¢l6sk6d6é nem okozza a megfert6zott egyed

halalat.
1.2. A madarak tetvei

A tetvek (Phthiraptera) rendjébe tartozod ¢él6lények az ¢élovilag legnagyobb
elsddlegesen testi érintkezéssel terjedd parazitdi. A rovarok legnagyobb olyan csoportja,
ami kizarélag ¢loskodo életmodot folytatd fajokat foglal magaba. Masodlagosan
szarnyatlan, emlésok szérében vagy madarak tollazatdban €16 ektoparazitdk. A jelenlegi
rendszertan négy, egymastol jol elkiilonithetd alrendbe sorolja a fajokat. Az elefanttetvek
(Rhyncophthirina) alrendjébe tartozé harom faj vastagbdrti emlésokre specializalodott. A
szivotetvek (Anoplura) alrendjének tagjait emlésok vérszivo éloskoddiként tartjak szamon.
A fonalascsapu tetvek (Ischnocera) és a bunkoscsapu tetvek (Amblycera) alrendjébdl kertil
ki a négy, madarakon ¢él6skodé fajokat tartalmazd csalad: a Menoponidae, a

Laemobothriidae és a Ricinidae csalad az utobbibol, a Philopteridae pedig az elébbibdl.

A Menoponidae csalad tagjai a madarak minden rendjén megtalalhatoak, éppen
ezért megjelenésiik és életmodjuk is igen valtozatos. Leggyakrabban a még novekvd tokos
tollak megragaséaval jutnak vérhez és egyéb szoveti elemekhez. A Laemobothriidae csalad
elsdsorban a sdlyom-, gélya- és darualakii madarakon fordulnak eld. Nagyméretii, vérrel
taplalkoz6 fajok. A Ricinidae csaldd tagjai kizarélag kistermetli énekesmadarakon és
kolibriken ¢él6skdodnek. Megjelenésiikben ¢€s ¢letmddjukban is hasonlitanak az el6z6 csalad
fajaira. Rago szdjszervilk a bor megsebzésére modosult, ez is jol mutatatja vérszivod
taplalkozdsmodjukat. Az Ischnocera alrendbe tartozd Philopteridae csalad a fajokban
legnépesebb ¢és ¢életmddjaban legvaltozatosabb a négy csalad koziil. Széles korben
elterjedtek €s olyan mértékben adaptaldédtak a tollazatban valo kozlekedéshez, hogy mas
feliileten alig képesek mozogni. Az Amblycera csaladokkal ellentétben vért gyakorlatilag
nem fogyasztanak, pihetollakkal és a nagyobb tollak piheszerii 4gaival taplalkoznak. Ezzel
negativan befolyasoljdk a madar héhaztartasat és jelentésen megnovelik az energiaigényét

(ROzZsA, 2003).

Még nem egyértelmiien tisztdzott, hogy az ¢loskodd tetvek kialakuldsa az
emlésokhoz, a madarakhoz vagy bizonyos 0si tollas dinoszauruszokhoz kothetd, az
azonban bizonyosnak latszik, hogy a madarak (Aves) torzsfejlddésének korai szakaszaban

mar megjelenik a tetvekkel kialakitott gazda-parazita kapcsolat (SMITH et al. 2011). E



hosszt 1d6 alatt a tolltetveknek sikertilt, a folytonos dinamika mellett, a lehetd legnagyobb
mértékben alkalmazkodni gazdaikhoz. A tetvek evolucids sebessége gyorsabb, mint a
madaraké (Page et al. 1998). Ennek oka egyrészt a gyorsabb generacios id6, masrészt hogy
minden egyes tovabbfert6zés a populdcioméret csokkenését is eredményezi, az igy
bekovetkezd populacidgenetikai ’bottleneck effect” pedig felgyorsitja a mikroevolucios
valtozasokat. A tovabbfertdzés a tetvek életciklusdnak egy rovid, &m annal kritikusabb
pillanata. Mint a legtobb endo- és ektoparazita, a tetvek is egy jol koriilhatarolhato
szigetszerli €l6helyhez, a gazdahoz kotddnek. A foldrajzi értelemben vett szigetekkel
ellentétben azonban a gazda élettartalma joval révidebb. A parazitdknak legjobb esetben is
csak néhany generacidja tud felnevelkedni és szaporodni egy egyeden, éppen ezért az
eredményes tovabbfertézés a populacio 1étkérdése. A tetvek, mint azt mar kordbban
emlitettiik, elsddlegesen testi érintkezéssel terjednek. CLAYTON és TOMPKINS (1994)
szerint leggyakrabban a sziil6-utod Gtvonalon adédnak at parazitak. Atfertézés torténhet
még parzaskor, verekedések €s egyéb szocialis érintkezések alkalmaval. A bunkdscsapu
tetvek (Ambycera) kozott eldfordul, hogy elhagyjak a beteg vagy elpusztult gazdat és
szabadon vandorolva prébalnak egy 0j egyedre talalni. A fonalascsapu tetvek (Ishnocera)
erre a tollakhoz wval6 nagyfoku adaptacidjuk miatt nem képesek, am esetiikben
megfigyelték, hogy ragoikkal kullancslegyekhez (Hippoboscidae) rogziilve képesek uj
gazdaegyedekhez eljutni (KEIRANS, 1975).

Habar a tovabbfertdzés sikere nagyban meghatarozza, hogy mely egyedek genetikai
alloménya adodik tovabb, a gazda védekezésébol addodod szelekeids nyomasrol sem szabad
megfeledkezniink. A tetvek kiilsé €l6skddd €letmodjukbdl adoddan nincsenek folyamatos
kapcsolatban a gazda immunrendszerével, igy a madar leghatékonyabban mechanikus
modon, elsOsorban tollaszkodassal védekezhet elleniik. A tetveknek limitalt szamu
lehetdségiik van a védekezésre, &m a valasztott elkeriilési mechanizmus jelentds mértékben
meghatdrozza morfologiai sajatossdgaikat. A tolltetvek fajszdméanak kozel felét add
Philopteridae csalad nagy valtozatossagat nem csak az okozza, hogy a madarak legtobb
rendjén megtaladlhatoak, hanem hogy a gazda testfeliiletének kiilonb6zd részeihez vald
alkalmazkodas naluk nyilvanul meg a leger6sebben. JOHNSON és munkatarsai (2012) négy
menekiilési stratégiat kiilonboztettek meg, amik szoros Osszefiiggés mutattak azzal, hogy a
abra). A szarnyon ¢él6 tetvek menekiilési stratégiaja, hogy az elsdrendi evezdk tollagai

kozotti arkokba lapulnak. EbbOl adédodan testiik hosszl és karcsu, és szinében a madar



arnyalatadhoz igazodik. A torzson élok rovidek és gombolydedek, védekezésiik joval
aktivabb. Mélyen a pihetollak kdz¢ bujnak, vagy egyik tollrol a masikra menekiilnek. A
fejen ¢él6k magaval az él6hely megvalasztdsaval védekeznek a tollaszkodas ellen, hiszen ott
mar nem ¢érheti el 6ket a madar a csérével. Haromszdgletl fej és ovalis test jellemzi dket €s
erdsebben adaptalodtak a kapaszkodésra, hogy elkeriiljék a razassal, vakarodzéssal torténd
eltavolitast. Mivel nincsenek szem el6tt, ndluk nem annyira jellemzé a madaréhoz
alkalmazkod¢ rejtd szinezet. A negyedik kategdridba, a generalistdk kozé, az egész testen
eléforduld tetvek tartoznak. Morfoldgiailag atmeneti

testalakjuk ¢és legtobbszor

gdmbolyded fejiik van. A tollaszkodast a tollak kozott szaladva igyekeznek elkeriilni.

DUCKS GULLS 18IS PIGEONS HAWKS CHACHALACA SONGBIRDS  ALBATROSS PARROTS TINAMOUS
i } c i (Caoniformes) (Columbiformes) (Falcorifonmes) i L il i T
w S 2 &) i
2 o SN % % &
3 £ % % o
a5 { 3 7 g
2 L s A Pt
T VY = i 3
Analoscus Saomundssona ibidoos Craspadorhynchus Sturnidcecus O
[#) & ind:
& 1 Sk T & “FAL .'v"\ ;
3 3 IR A% = Tl “" b
=5 £ A 2 f -~ ", ¢ ¥ j_, Z
[0} L L W
z I m : |2
z ¥ i 7 = W
Anaticala Ardsicola Calampicoin Fako\peuns Hasrmlsoaionn Psitaconymus Fsouda\pounis
= S A L -
) = ;o
"3’ 2 ’&‘
& & o 8 ]
= 8 L2 o8
= oo 2 i |
o Gy ¢ ' <
c 3 Uy §
-1 ¥ L/
Campanulotes Cholopistos Faitoocus Discocarpus
E : & :
5 P
# / ,IE,\\ \
g tom
i te
c & &
Quadneceps Dageenois Bruseha

1. abra: Eltéro parazita testalakok kiilonbozo madarrendeken a madaron elfoglalt
elettér fiiggvényében. Sorok fentrol lefele: fejtetvek, szarnytetvek, torzstetvek, generalistak.

Oszlopok  jobbrol balra:
solyomalakuak, tyukalakuak,

ludalakuak,

énekesmadarak,

tinamuk (Johnson et al. 2012. Fig.1.)

lilealakuak, golyaalakuak, galambalakuak,

viharmadar-alakuak, papagdjalakuak,



1.3. Harrison-szabaly

A testméret egy ¢€l6lény legszembedtldbb tulajdonsdga. Meghatarozza élettani és
¢letmodbeli sajatossagait, mint példdul hogy sziiksége van-e 1égzd- vagy kivalaszto-
szervrendszerre, belsé vagy kiilsé szilard vézra, képes-e a széllel terjedni vagy sajat
erejébdl repiilni, mennyire képes ellendllni a kornyezet valtozdsainak vagy domindnssa
valni fajtarsai felett. A parazitdknak is legfontosabb tulajdonsagaik kozé tartozik a méretiik
(POULIN, 2007). Egyfel6l meghatarozza rejtézkodési sikeriiket, masfelél befolyasolja
termékenységiiket és ezen keresztiil a virulencidjukat is. A tetvek esetében is, mint annyi
mas rovarfajnal, megfigyelheté a spermakompeticid jelensége (ROzsA, 2003). Ez els6
sorban a himekre fejt ki erds szelekcidos nyomadst. A tollaszkodas elkeriilése a kisebb
testméretnek kedvez, &m a nagyobb termetii himek tobb spermat képesek termelni, ezaltal
az 6 himivarsejtjeik nagyobb ardnyban lesznek jelen a ndéstények spermataroloiban, mint

kisebb tarsaiké, és igy nagyobb eséllyel adodik tovabb a genetikai alloméanyuk.

A gazdék és parazitaik testméretei kozotti Gsszefliggést eldszor HARRISON (1915)
vizsgalta kivik tetveinek tanulmanyozasa soran. Arra a kovetkeztetésre jutott, hogy az
egyes parazita nemzetségeken beliil az €él6skodOk mérete szoros Osszefiiggést mutat a
gazdak méretével, azaz a nagyobb madarfajokon a genusz nagyobb fajai talalhatok, mig a
kisebbeken a kisebb méretiiek. Evszazados palyafutasa soran ez a megallapitas tobb kutato
altal is aldtamasztast nyert tobbféle parazita taxonra, Harrison-szabaly megnevezéssel
keriilve be az irodalomba. Tébb tanulmény is sziiletett, melyek kiilonb6z6é ¢€16sk6do
fonalféreg (Nematoda) taxonokra igazoltdk a pozitiv kapcsolatot (KIRCHNER et al. 1980;
MORAND et al. 1996; MORAND and SORCI 1998). KRIK (1991) bolhdk és gazdaik kozott
mutatta ki az Osszefliggést, POULIN és HAMILTON (1997) pedig az ¢losdi kacslabtiak
(Rhizocephala) rendje és az altaluk parazitalt tizlabu rakok vizsgalata soran jutottak

Harrisonnal megegyez6 kovetkeztetésre.

A tetvek rendjén beliil vizsgalodva is sikeriilt tovabbi példakat talalni, melyek
megfelelnek a Harrison-szabalynak. HARVEY és KEYMER (1991) a ragcsalokon ¢€16skodd
Trichodectidae csaldd tetveit vizsgalta, MORAND ¢és munkatarsai (2000) pedig a
tasakospatkany-féléken (Geomydae) ¢16skodo tetveket és gazdaik kozott mutatta ki a
pozitiv korrelaciét. CANNON (2010) szakdolgozataban a szivotetvek (Anoplura) alrendjén

beliil végzett atfogd vizsgdlatokat és bizonyitotta a Harrison-szabéalyt. A testméretek



korrelacidja mellet pozitiv Osszefliggést figyelt meg a kapaszkodashoz hasznalt karmok

kozti rés nagysaga és az emldsfaj szorszalainak atmérdje kozott is.

vizsgalatot végeztek. KRIK (1991) az Actornithophilus nemzetség tagjai és gazdaik kozott
fedezett fel pozitiv 0sszefliggést, JOHNSON ¢és munkatarsai (2005) pedig kisérletet tettek
egy atfogobb elemzés készitésére. Vizsgalatukban 78 tetlifaj adatait dolgoztak fel,
fonalascsdpi  (Ischnocera) ¢és bunkoscsapii (Amblycera) génuszokbol vegyesen.
Szignifikans kapcsolatot kaptak a testméretek kozott, am a korrelacié mértéke taxononként
nem volt egységes. Ennek feltarasara kiemelten is megvizsgaltak két csoportot, melyek
egyarant galambfélék €16skddoi voltak: 19 szarnyon €16 Columbicola fajt és 24 térzson €16
Physconelloidinae alcsaladba tartozo fajt. A szarnyon ¢élokon erds pozitiv korrelaciot
sikeriilt kimutatniuk mind az evezdtollak againak tdvolsagaval, mind a gazda méretével. A
tollagak tavolsaga szintén korrelalt a gazdamadar méretével. A torzstetvek esetében nem
lehetett szignifikdns Osszefliggés kimutatni egyik aspektusban sem. A szerzdk ennek

magyarazatat a szarnyon ¢éldkre kifejtett nagyobb szelekcios kényszerben latjak.
1.4. Poulin novekvd variancia elmélete

ROBERT POULIN kdnyveiben (1998, 2007) megemliti, hogy mig a nagy parazitak
csak nagy gazdakon fordulnak eld, addig a kis parazitdk egyarant megtalaljak az
¢letteriiket a kis- és a nagyméretli gazdakon is. Ennek értelmében a gazdak novekvo
testméretével nem csak a parazitaméret atlaganak, hanem variancidjanak is novekednie
kellene. A gazda-parazita testméret-Osszefiiggések ilyen aspektust vizsgalatira az
irodalombdl nem taldltam példakat, még maga Poulin sem végzett teszteket elmélete

igazolasara (Poulin, személyes kozlés).

A biologidban HUXLEY ¢és TESSIER (1936) ota ismert az allometria fogalma.
Altaldnosan megfogalmazva azt irja le, hogy hogyan valtozik egy bizonyos tulajdonsag az
¢lélény testméretének novekedésével. Szo szerinti jelentése ,.eltérd mérték”, ebbdl is
kovetkezik, hogy olyan 0Osszefiiggések megnevezésére hasznaljak, melyek esetében a
novekedés iliteme a két valtozo esetében eltérd. A bioldgidban rengeteg ilyen kapcsolat
feltarasara kertilt sor az elmult szdz évben Nem csak szervek vagy testfiiggelékek (pl.

integetérak olloja vagy az emberi fej), hanem fiziologiai (pl. metabolizmus) és



viselkedésbeli (pl. madarak szarnyhossza és verekedési sikeriik) tulajdonsagok esetén is

kimutattak (SHINGLETON, 2010).

A Poulin altal megfigyelt Osszefliggés egyik magyarazata is lehet, hogy az
allometrikus kapcsolat természetébdl szdrmazdan az abszolut hiba variancia nem allando,
hanem multiplikativan né az 4tlaggal. Eppen ezért Poulin variancia elméletének
vizsgalatakor mindenképpen érdemes az allometrikus Osszefiiggéseknél jol bevalt
logaritmus transzformaciok elvégzése a vizsgalt valtozokra. Ezzel biztosithatjuk, hogy egy
magatol értetddd matematikai Osszefliggés helyett egy ezen tulmutatd, Okolodgiailag
relevans eredményt kapjunk, azaz homogenizaljuk és additivva tessziik a hibatagot, ami
igy a relativ vagy méretfliggetlen variancianak felel meg, és linearizaljuk a kapcsolatot. Ha
a relativ variancia nem homogén, akkor elmondhatjuk, hogy a gazda testméret-

novekedésével nd a parazitak testméret variancija.
1.5. Célkitiizések

Szakdolgozatomban a Ricinidae ¢és a Philopteridae tetlicsaladokban végeztem
atfogd vizsgalatokat a testméret-Osszefiiggésekre. Filogenetikai kontroll mellett és

logaritmizalt skélan a kdvetkezd kérdésekre kerestem a valaszt:
1) Megfigyelhet6-e a Harrison-szabaly a két emlitett csaladban?

2) Megfigyelhet6-e a parazitdk testméretének novekvd relativ variancidja a

novekvo gazdamérettel, azaz igaz-e Poulin megfigyelése?

3) Van-e eltérés az elobbi Osszefliggések mértékében a Philopteridae csalad

kiilonboz6 menekiilési stratégiat alkalmazo nemzetségei kozott?

Célom elsdsorban az volt, hogy ez eddig madarak tetvein végzett ilyen iranyt
vizsgalatokhoz képest nagyobb fajspektrumon dolgozva tarjam fel a gazda-parazita
testméret-Osszefiiggések ezen aspektusainak sajatossagait a két csaladra nézve, valamint
hogy statisztikai szempontbdl, nagy valoszinliség szerint elséként, igazoljam vagy

megcafoljam Poulin elmélet ezen csalddok esetén.
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2. Anyag és modszer

2.1. A testméret adatok

A vizsgélatban felhasznalt testméret adatok tetvek esetében az interneten fellelhetd
szakirodalombol, elsésorban fajleirdsokbol szarmaztak (1. melléklet). Az adatgytijtést Dr.
Roézsa Lajos végezte 1998 és 2009 kozott. Vizsgalatomhoz a ndstény egyedek teljes
testhosszanak adatait hasznaltam. A himeket azért zartam ki, mert testméretiiket nagyban
befolyasolja a szexudlis szelekcio, és ennek vizsgalata tilmutat eme szakdolgozat keretein.
Olyan esetekben, ahol az adott parazitafajhoz ugyanazon gazdafajon tobb testméret adat is
fellelhetd volt, ott ezeket atlagoltam. Amennyiben egy adott tetlifaj esetén tobb méretet is
talaltunk, annak fliggvényében, hogy milyen gazdan ¢l6skddnek, ott az egyes parok kiilon
leszarmazasi vonalként keriiltek rogzitésre. Ahol egy parazitdhoz tobb gazdafaj is fel volt
sorolva, am csak egy testméret értékkel rendelkezett, ott a taxondmiai tipusgazdahoz

kapcsoltam az adatot.

A madarfajok testméret adatait egységes forrasbol, DUNNING (1993) madarak
testtomegére vonatkozd nagy Osszefoglaldé munkajanak masodik kiadasabol gytjtottem.
Adatgytijtés kozben, ahol az sziikséges volt, a tojok és a himek értékeinek atlagolasaval

kaptam a kés6bbiekben hasznalt testtomeget.

A parazitdk hosszadatai mikrométerben (1 pm = 1 x 10° m) lettek kigylijtve, a
gazdak tomege pedig egységesen grammban (g) lett megadva. A vizsgélatok soran mindkét
tengely mentén az értékek természetes alapu logaritmus transzformaltjat hasznaltam a

kapcsolat linearizalasa érdekében.

Az irodalomban fellelhetd munkak tobbségében a filogenetikai kontrollt a parazitak
torzsfaja mentén végezték, mar ahol végeztek ilyen kontrollt. A gazda méretét tekintették a
parazita tulajdonsaganak. Johnson és munkatérsai (2005) azonban amellett érveltek, hogy a
parazita testméretének evolicigja koveti a gazdaét és nem forditva, CLAYTON ¢és
munkatarsai (1999) pedig ramutattak, hogy a gazda altal kifejtett szelekcidé akar néhany
honap leforgésa alatt is jelentds valtozast tud kifejteni a parazita populdcio testméretében.
Eppen ezért jobbnak lattam a gazdamadar tulajdonsaganak tekinteni a rajta él6 tetvek
méretét €s a madarak torzsfija mentén végezni a filogenetikai kontollt. A moédszer
sajatossagaibol adodoan egy madarhoz csak egy parazita adatot tarsithattam, igy a tobb

¢léskoddvel rendelkezd gazdak esetében a tetvek méretébdl egy atlagos értéket szamoltam,
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¢s ezzel végeztem el az elemzéseket. A Philoteridae csaladbnal kiilon figyeltem, hogy csak
az egyforma menekiilési stratégiat alkalmazok kozott szamoljak atlagot. Ha az adott
gazdanak tobb guild-bdl szarmazo parazitai is voltak és egyenld aranyban, akkor azokat a

gazda-parazita adatparokat ki kellet zarnom az elemzésekbdl.

A vizsgalatokban Osszesen 442 gazda-parazita adatparral dolgoztam. A Ricinidae
csaladbol 95, a Philopteridae csaladbol 351 adat allt rendelkezésre. Ez utobbit JOHNSON ¢és
munkatarsainak (2005) vizsgalatat alapul véve négy okoldgiai guild-be osztottam, igy 98
szarnyon, 36 torzson, 111 fejen és 115 a test egészén fellelhetd kiilonb6z6 gazda-parazita

par adatait elemeztem.
2.2. Torzsfa készitése

A filogenetikai kontroll elvégzéséhez nélkiilozhetetlen volt a vizsgélatban szerepld
madarak torzsfajanak elkészitése. RUBOLINI és munkatérsai (2015) Gtmutatasat kovetve a
BirdTree internetes adatbazisbdl (http://www.birdtree.org) dolgoztam (JETZ et al., 2012). A
honlapon elérhetd 9993 ma €16 madarfaj adata, melyek egyarant letdlthetdek genetikai kod
¢s eldre elkészitett torzsfa forméajaban. A torzsfak két csoportba oszthatok attol fliggden,
hogy készitésiikkor HACKETT és munkatarsai (2008) vagy ERICSON és munkatarsai (2006)
vizsgalatat vették alapul. A kiilonbség a B-fibrinogén génnek a torzsfa készitésébdl valo
kihagyasaban illetve bevételében van. A kétféle felfogds az emlitett gén madarakban
betoltott szerepének vitatott helyzetébdl adodik. A honlapon mindkét tipusbol 10000 kész
fa érhetd el és tolthetd le ingyenesen. A felhasznalo sajat adatainak megfelelden, csak a
szamara érdekes fajokat tartalmazd részfakat tolthet le, melyeket a rendszer
véletlenszerlien valogat le szdmara az eldbb emlitett 10000 ultrametrikus, csak kettds
elagazasokat tartalmaz6 fa koziil. RUBOLINI és munkatarsai (2015) ajanléasat kovetve 1000-
1000 fat valogattam le a *Hackett’ és az ’Ericson’ fak koziil a késébbiekben hasznalni

kivant két konszenzus fa elkészitéséhez.

A letoltott torzsfakbol az 50%-os tobbségi szabaly alkalmazasaval készitettem a
konszenzus fakat. Ennek Iényege, hogy az atlagolni kivant fak elagazasainak
Osszevetésekor csak azokat tartja meg kettds eldgazasnak, ahol a vizsgalt fak tobb mint
50%-anal egyezést talal. Ahol ez nem torténik meg, ott politom eldgazasokat képez. A
konszenzus fak (2. &bra; 3. 4bra; 2. melléklet; 3. meléklet) 1étrehozasa a DendroPy Python

konyvtar részét képezd SumTrees programmal tortént (SUKUMARAN and HOLDER, 2010).
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2. abra: A Ricinidae csalad gazdamadarainak Hackett-alapu torzsfaja
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3. abra: A Philoteridae csalad gazdamadarainak Hackett-alapu torzsfaja

2.3. Statisztikai elemzések

A statisztikai elemzések elvégzéséhez az R program 3.0.3-as verzidjat hasznaltam
(R Core TEAM, 2013). Kiilon vizsgaltam a Ricinidae és a Philopteridae csaladot. Az

utobbit nagy valtozatossaga miatt a mar kordbban tobbszor emlitett dkologiai guild-ek
szerint kisebb csoportokra bontva is elemeztem.
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2.3.1. Az altalanositott legkisebb négyzetek modszer (GLS)

Azért, hogy figyelembe vehessem a variancia inhomogenitast és az adatok
korrelaltsagat az altalanositott legkisebb négyzetek (generalized least squares = GLS)
modszerét hasznalva illesztettem a modellek. Ez a kozonséges legkisebb négyzetek
(ordinary least squares) kiterjesztéseként foghatd fel (PARADIS, 2012). Tobbek kozott a
modellbe beépithetd egy variancia struktara, mely esetiinkben az ugynevezett kovarians
hatvanya (power of the covariate) volt. R-ben ez a varPower fiiggvény alkalmazasaval

adhat6 meg, képlete:

var(g;) = o° x |DML,~]-|25

Azaz a reziduumok variancidjat egy o° és egy 26 hatvanyon vett kovaridns

szorzataként modellezziik, azaz a hiba eloszlasa:
&~ N0, 6° x |DML;[*).

Vizsgalatomban minden modell eset¢ben a kovaridns a gazda tomegének
logaritmusa volt, a 0 értékét pedig a modell becsli (ZUUR, 2009). A Philopteridae csalad
vizsgalatakor lehetdség volt az egyes guild-ek esetében egyéni hatvany értékek guild-
enkénti illesztésére, illetve kiillonboz6 kombinacidok (azonos hatvanykitevok, konstans

variancia) tesztelésére.
2.3.2. A filogenetikai modell

A filogenetikai lineédris modellek (phylogenetic generalized least squares = PGLS) a
GLS modellekhez képest egy filogenetikai korrelacios struktiraval boviilnek, igy lehetdség
biztositva a vizsgalt adatok fliggetlenségét. Modelljeimben a Pagel-féle korrelacios
struktirat hasznaltam, amely a konszenzus fa korrelacidos matrix megfeleldje. Ehhez az
’ape’ programcsomag corPagel fliggvényét hasznaltam (PARADIS et al. 2004). Ez a
korrelacios struktura a Brown-féle evolucidelméleti modellen alapul, amely a vizsgalt
megalkotasandl a két Osszehasonlitandd faj legkozelebbi kozds Osének és a torzsfa
gyokerének tavolsagaval veszi ardnyosnak a korrelacidjukat. Az igy kapott matrixbol a
PGLS modell maga szamol ki maximum likelihood becsléssel egy A értéket, amellyel a

korrelacios matrix diagonalison kiviili elemeit szorozza, és amelybdl az evolicid
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sebességére lehet kovetkeztetni. Ha A=1, akkor a Brown modellt kapjuk, ha 2=0, akkor az
adatok filogenetikai szempontbol fliggetlenek.

2.3.3. A modellek illesztése

A variancia inhomogenitast ¢s a filogenetikai Osszefiiggéseket figyelembe vevd
modellek elkészitésé¢hez az 'nlme’ programcsomagra (PINHEIRO et al., 2014) volt sziikség.
Minden modell esetében a logaritmizalt teljes testhossz volt a fliggd valtozo és a
logaritmizalt gazdatomeg, valamint a Philoteridae csalad szétbontasakor a guild-enkénti
csoportositd faktor is, a magyarazo valtozo6. Kétféleképpen is illesztettem a modelleket,
egyszer filogenetikai korrelacios struktaraval (PGLS modellek), egyszer pedig nélkiile
(GLS modellek). Minden filogenetikai korrelacidt tartalmazé vizsgalat esetén a Hackett és
az Ericson alapi konszenzus fakkal is illesztettem a modelleket. A legjobb modell
kivéalasztasdhoz az Akaike- ¢és a Bayes-féle informacios kritériumot (AIC, BIC)
hasznaltam. Mindkét kritérium biinteti az egyes modellek tulparaméterezettségét — a Bayes
szigoriubban — és mindkét esetben a kisebb értékkel rendelkezd modell illeszkedik jobban a
vizsgalt adatokhoz. A modellekben hasznalt statisztikai tesztek eldfeltételeinek teljestilését
a QQ-abrakkal (normalitds vizsgalat), valamint a reziduumok illesztett értékek
fiiggvényében vald abrdzoladsanak vizudlis vizsgalataval (homogén variancia, illetve

modell tipus) ellendriztem.
2.3.4. Paronkénti osszehasonlitas

A Philoteridae csalad 6kologiai guild-jein végzett vizsgalat esetében fontos volt,
hogy a kapott egyenesek meredekségét 6sszehasonlithassam. Ehhez az ’1smeans’ konyvtar
(LENTH and HERVA©, 2015) megegyezd nevii fliggvényét hasznaltam. Ez lehetvé teszi a
becsiilt paraméterek szimultan Osszehasonlitasat, figyelembe véve azt, hogy az egyes

becslések egymastol nem fiiggetlenek (REICZIGEL et al., 2014).
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3. Eredmények

3.1. Ricinidae

A Ricinidae csaladra alapvetden harom f& modell tipust illesztettem. Egyet
filogenetikai kontroll nélkiil (GLS modell) és kett6t filogenetikai korrelacios strukturaval.
A kétféle konszenzus faval illesztett modellek kozott nem volt jelentds kiilonbség (1.
tablazat), ezért a tovabbiakban csak a Heckett-alapu faval készitett, legjobban illeszkedd,
modellt isertetem, ezt értem PGLS modell alatt. A GLS és PGLS modellt 6sszehasonlitva
szignifikans kiilonbséget kaptam (p < 0,0001), és ezen utdbbi illeszkedése az AIC és BIC
értékek alapjan is sokkal jobbnak bizonyult (2. tablazat). A diagnosztikai abrak alapjan is

jonak mondhat6 a modell (4. abra).

A legjobb modell alapjan elmondhat6, hogy a Ricinidae csaladon beliil szignifikans
novekedés figyelhetd6 meg a parazitak testhosszdban a gazdaméret fliggvényében
(p<0,0001). Ez azonban nem mondhaté el a varianciarol, sem filogenetikai korrelacioval,

sem anélkiil (2. tdblazat). A két modellel illesztett egyenes az 5. dbran lathato.

tengelymetszet meredekség variancia hatvanykitevé A

Hackett 7,65 0,15 -0,6606 0,7822
Ericson 7,66 0,15 -0,6628 0,7779

1. tablazat: A kiilonbozoé konszenzus faval készitett filogenetikai korrelaciot
tartalmazo modellek paraméterei a Ricinidae csaladban.
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meredeksé variancia int
tengelymetszet g hatvanykitevé AIC  BIC elel:llsl;éama
(95% KI) (95% KI)
GLS 7,65 0,18 -0,8418 -95,61 -85,47 95
(0,1465;0,2145)  (-1,3970;-0,2868)
PGLS 7,65 0,15 -0,6606 -109,35 -96,68 95
(0,1053;0,2073)  (-1,1915;-0,1298)

2. tablazat: A Ricinidae csaladra illesztett modellek fontosabb paramétereinek

bemutatasa, az egyenes meredeksége és a variancia hatvanykitevé esetében 95%
konfidencia-intervallum (95% KI) feltiintetésével.
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4. abra: A Ricinidae csaladra illesztett PGLS modell vizudlis diagnosztikdja: a
standardizalt reziduumok az illesztett értékek fiiggvéenyében (balra) és a QQ-dbra a
normalitas vizsgalatara (jobbra)
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parazita teljes testhossz (log)

764 o .

gazda tomeg (log)

5. abra: A GLS és a PGLS modell illesztése a Ricinidae csalad adataira

3.2. Philopteridae

3.2.1. A teljes csalad

A Philoteridae csalad egészén végzett elemzés hasonloan zajlott, mint a Ricinidae
esetében. A kétféle torzsfa alapu filogenetikai modell kozott itt sem volt jelentds kiilonbség
(3. tablazat), igy ebben az esetben is a Hackett-alapti konszenzusfaval vizsgaldédom tovéabb,
mint PGLS modell. Akarcsak a Ricinidaenél, itt is szignifikans kiilonbséget kaptam a GLS
¢s a PGLS modell kozott (p < 0,0001), €s ebben az esetben is az utobbi modell illeszkedése
volt a jobb (4. tablazat). A diagnosztika alapjan a PGLS modell hasznalhatosdganak

feltételei teljesiilnek (6. abra).

19



tengelymetszet meredekség variancia hatvanykitevé A
Hackett 7,25 0,077 1,0433 0,7721
Ericson 7,25 0,08 1,0337 0,7828

3. tablazat: A kiilonbozo konszenzus faval készitett filogenetikai korreldciot
tartalmazo modellek paraméterei a Philopteridae csaladban.

meredekség va}'lanc.la . minta
tengelymetszet hatvanykitevé AIC BIC elemszAma
(95% KI) (95% KI)
GLS 7,15 0,093 1,3362 -132,72 -117,29 351
(0,0795:0,1065) (1,1165:1,5556)
725 0,077 1,0433 25562 23635 351
PGLS
(0,0446:0,1103)  (0,8138;1,2729)

4. tablazat: A Philopteridae csaladra illesztett modellek fontosabb paramétereinek
bemutatasa, az egyenes meredeksége és a variancia hatvanykitevo esetében 95%
konfidencia-intervallum (95% Kl) feltiintetésével

Standardized residuals
Quantiles of standard normal
|
[

I I T I I I I
-2 -2 A 0 1 2 3

Fitted values Standardized residuals

6. abra: A Philopteridae csaldadra illesztett PGLS modell vizudlis diagnosztikdja: a
standardizalt reziduumok az illesztett értékek fiiggvényében (balra) és a QQ-dbra (jobbra)
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A Philopteridae csalddra is igaz a gazda-parazita testméretek Osszefliggd
novekedése (p <0,0001), 4m a Ricinidae csaladdal ellentétben itt a variancia novekedése is
megfigyelhetd (4. tablazat). A két modell alltal meghatarozott egyenesek az 7. &bran

lathatok.

90 79 ---- aLs

parazita teljes testhossz (log)

2 4 65 8 10

gazda tomeg (log)

7. abra: A GLS és a PGLS modellel illesztett egyenesek a Philoteridae csalad
szorasdiagramjan

3.2.2. Guild-enkénti vizsgalat

Mint azt mar koradbban kifejtettem, a Philopteridae csalddon beliil erésen
meghatarozza a testalakot, hogy az adott tetlifaj a madar mely testtdjan él, azaz milyen
okologiai gulid-be tartozik (JOHNSON et al., 2012). Ennek megfeleléen az adott guild-et
azonositd csoportositd valtozoval is elvégeztem az analiziseket, ugy hogy a
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"guild:log(gazdatomeg)’ interakciot is belevettem a modellbe. Itt nem csak harom modell
kertilt illesztésre, mivel lehetdség volt a csoportokon beliil eltérd variancia hatvanykitevok
feltételezésére. Eppen ezért elsé korben kétféleképpen is illesztettem a GLS és a Hackett-
alapit PGLS modelleket: egyszer egyforma kitevdt feltételezve a négy guild-re (GLS,
PGLS), egyszer pedig guild-enként kiilonb6z6 viselkedést engedve meg (GLS,, PGLS,).
Mindkét esetben az eltérd szoras-valtozast feltételez6 modell bizonyult jobbnak (5.
tablazat). A filogenetikai korrelaciot tartalmazo modellt ezuttal is lefuttattam Ericson-alapu
konszenzus faval is, de a két eredmény ezuttal is nagyon hasonlé volt egyméashoz, igy a

tovabbiakban csak a Hackett-alapi modell eredményei keriilnek bemutatasra.

AIC BIC
GLS -213,61 -175,23
GLS, -238,56 -188,67

PGLS -306,36 -267,98

PGLS,| -367.45 -313,73

5. tablazat: A Philopteridae csalddra illesztett modellek AIC és BIC értékei. A GLS
és a PGLS modell egyforma szoras-valtozast feltételez a négy guild-ben, a GLS, és a
PGLS, pedig eltéré viselkedést enged meg.

A négy guild egyiittes vizsgalatanak legjobban illeszkedé modellje (PGLS,) alapjan
elmondhat6, hogy a torzson ¢€l6 tetveken kiviil a guild-ekben is megfigyelhetd a
szignifikans pozitiv Osszefliggés a parazita és a gazda testmérete kozott, és mind a négy
esetben megfigyelhetd a variancia novekedése (6. tablazat). A modell A paramétere 0,82

lett (95%-0s KI: 0,73; 0,91). A diagnosztikak alapjan a modell jénak mondhato (8. abra).
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tengely- meredekség varianeia minta
metszet P hatvanykitevo elemszama
(95% KI) (95% KI)
i 7.59 0,005 0,9435 0,41 36
Torzs
(-0,14:0,151) (0,12:0,7)
, 738 0.043 0.0002 037 115
Generalista (0,02:0,065) (0,11:0,63)
Fei 7.29 0,062 <0,0001 0.82 111
(0,04:0,085) (0,53:1,11)
) 7.13 0.13 <0,0001 0.52 89
Szdrny (0,098:0,162) (0,28:0,77)

6. tablazat: A Philopteridae guildekre illesztett Hackett-alapu, guildenként eltéro
szords-valtozast megengedé PGLS, modell fontosabb paramétereinek bemutatdsa az egyes
meredekségekre vonatkozo p-érték feltiintetésével. A modellt ugy paramétereztiik, hogy az
illeszett egyenesek egyiitthatoira kapjunk becsléseket.

| | | | | | | | | | |
3 o
i
— L)
el &
® E 2+ N -
m (=]
= =
= = 4 4 |
o —
@ =
- =
m — -
N = 0
b= k=
@ w
-1 - -
= z
= =
o L — L
0 =
O
3 L] I
| | T | | | | | | | T
76 T& 80 82 2 1 0 1 z 3
Fitted values Standardized residuals

8. abra: A Philopteridae guildekre illesztett Hackett-alapu, guildenként eltéro
szords-valtozast megengedé PGLS, modell vizudlis diagnosztikaja: a standardizalt
reziduumok az illesztett értékek fiiggvényében (balra) és a QQ-abra (jobbra)
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9. abra: A Philopteridae guildekre illesztett Hackett-alapu, guild-enként eltéro
szoras-valtozast megengedd PGLS, modell alapjan szamolt egyenesek illesztése a guildek
szorasdiagramjaira

Mivel a 4 guild koziil egyediil a torzson ¢l6knél nem lett szignifikans az eredmény
(p =0,9435) és a szérasdiagramon (9. abra) is latszik, hogy eloszlasuk teljesen mas jellegi,
igy masodik korben a torzson €l tetvek kihagydséaval illesztettem modelleket, hogy
szemléletesebben 0sszehasonlithassam a masik harom guild-et. Ezt azért is tehettem meg,
mivel a torzstetvekkel illetve azok nélkiil illesztett modell AIC és BIC értéker kozott

elhanyagolhato volt a kiilonbség.

A harom fennmaradt guild-re illesztett modellek esetében elsésorban a variancia
fliggvény kitevdjének paraméterével varidltam. Az illesztett modellek koziil a legkisebb

AIC éa BIC értékeket az a PGLS modell kapta, ahol a generalistak és a fejtetvek variancia
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valtozasa egyformanak volt tekintve, a szdrnytetveké pedig ezektdl eltérden alakulhatott (a
tovabbiakban PGLS3,). Illeszkedése nem csak a harom guild-es vizsgéalatok, hanem a teljes
guild-ek szerinti bont4ds modelljei kozil is a legjobbnak bizonyult (7. tdblazat). A vizualis
diagnosztika alapjan hasznélhatosdganak feltételei teljesiilnek (10. abra). Eredményei
alapjan (8. tablazat) megerdsithetjiik azon megallapitasunkat, hogy a fejen, a szdrnyon ¢és
az egész testen eléforduld tetvek esetén is novekedés figyelhetd meg a testhosszban a
gazdatomeg emelkedésével, ennek mértéke azonban eltérd (11. dbra), és a szarnyon ¢élok

esetében szignifikans kiilonbséget mutat a masik két guildhez képest (9. tablazat).

A
osvkn | A€ BIC
0,81
PGLS;, -386 -349
(0,72:0,95)

7. tablazat: A harom guildre végzett elemzések legiobb modelljének A paramétere
95%-os konfidencia intevallummal, valamint az AIC és BIC értékei.

tengelymetszet meredeksé variancia minta
ey g p hatvanykitevo elemszama
(95% KI) (95% KI)
7,35 0,044 <0,0001 0,40 115
Generalista
(0,022:0,066) (0,14;0,66)
7,28 0,061 <0,0001 0,40 111
Fej
(0,038:0,084) (0,14,0,66)
7,10 0,131 <0,0001 0,51 89
Szarny
(0,099:0,163) (0,27,0,75)

8. tablazat: A PGLS;3, modell fontosabb paramétereinek bemutatdasa, a meredekség
és a variancia hatvanykitevo esetében 95% konfidencia intervallum feltiintetésével. A
modellt ugy paramétereztem, hogy az illeszett egyenesek egyiitthatoira kapjak becsléseket.
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kontraszt becsiilt kiilonbség standard hiba p-érték

G-F -0.017 0.013 0.427
G-Sz -0.087 0.018 <.0001
F-Sz -0.07 0.018 0.0003

9. tablazat: A PGLS3; modell alapjan szamolt guild-enkénti meredekségek
paronkénti osszehasonlitasanak eredményei. G = generalistak, F = fejtetvek, Sz =
szarnytetvek

ka

Standardized residuals
Quantiles of standard normal
|

Fitted values Standardized residuals

10. dbra: A PGLS3, modell vizualis diagnosztikdja: a standardizalt reziduumok az
illesztett értékek fiiggvényében (balra) és a QQ-abra (jobbra)
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11. dbra: A PGLS3, modell alapjan szamolt egyenesek a Philoteridae csalad fejen,
szdrnyon és egész testfelszinen éloskodo fajainak szordasdiagramjan
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4. Eredmények értékelése

4.1. Ricinidae

Az elemzések soran kapott eredmények szerint a Ricinidae csaladon beliil igazoltuk
a Harrison-szabélyt. Ez azonban nem mondhaté el Poulin elméletérél. Eredményeim
alapjan a parazita testméret variancidja a Ricinidae csalddban nem ndvekszik a gazda

testmérettel.

Mint azt mar a bevezetdben is emlitettem, e csalad tagjai kifejezetten aprd
madarakon talalhatdbak meg. Széles korben elterjedtek kolibriken ¢és kistermeti
énekesmadarakon, &m mar a kdzepes termetii fajok esetében sokkal ritkabb az el6fordulési
aranyuk, kifejezetten nagytesti madarakon pedig egyaltalan nem lelheték fel. Ebbdl
kovetkezden gazddhoz viszonyitott nagysaguk alapjan, ardnyaiban tekintve valosziniileg a
legnagyobb méretiiek a négy tollteti csalad koziil. A gazda testméretével mutatott szoros
kapcsolatuk oka is ebben keresendd. Ez a relativ nagy testméret arra enged kovetkeztetni,
hogy a csalad tagjai mar megfelelden alkalmazkodtak gazdaikhoz, és a tollaszkodas éltal
kifejtett nyomas ellenében elérték a lehetd legnagyobb testméretet. Az, hogy a variancia
novekedésének nincs nyoma, feltehetéen arra vezethetd vissza, hogy a Ricinidae csalad

fajainak elég hasonl6 és jol kortilirhato testalkatuk és életmenetiik van.
4.2. Philopteridae

A Philopteridae csalad vizsgalt fajain beliil is kimutathaté volt a Harrison-szabaly.
Habdar elemzéseimben a joval ezer folotti fajszammal rendelkezd csaladnak csak egy kis
hanyadat sikeriilt vizsgalni, a 351 fajokbol, alfajokbdl és leszarmazési vonalakbol 6sszealld
adatpar igy is messze meghaladja az irodalomban eddig elemzett mintak szamat. Es mivel
a Philopteridae csalddot meghatarozd minden jelentds okologiai formabol szerepelt kelld
mennyiségli faj, meglatdsom szerint nincs akaddlya annak, hogy a vizsgalatomban

kimutatott 6sszefliggéseket a Philopteridae csalad egészére altalanosithassuk.

A Harrison-szabaly mellett ezuttal Poulin ndvekvd variancia elmélete is igazolhato
volt az adatokon. Ez annak fényében, hogy a Ricinidae csaladnal a nem ndvekedés
magyarazataul a hasonld alak ¢és életmenet szolgalt, jelen esetben szinte magatol

értetddonek tiinik a kiillonbozo stratégidk és alakok ismeretében. Mégis, hogy ezen tul is
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meghuzddik valami az Osszefliggés hatterében, azt az mutatja, hogy guild-ek szerint kiilon

vizsgalva is megmaradt a variancia novekedése.

A négy guild-re bontott vizsgalat esetében csak a torzson ¢€loskodo tetveknél nem
kaptunk szignifikdns eredményt. Esetiikkben tehat nem tudtuk bizonyitani a Harrison-
szabalyt. Akarcsak JOHNSON és munkatdrsai (2005) vizsgalatdban, az én adataim sem
mutattdk a pozitiv kapcsolatot. Habar a legjobb modell alapjan a torzstetvek esetében is
kimutathat6 volt varianciandovekedés, a szorasdiagramra (9. dbra) pillantva ez az eredmény
nem tlnik relevansnak. Az eloszlas alapjan semmilyen tendencia nem allapithatd meg.
Ennek legvaloszinlibb oka, hogy ezeknek a tetveknek kizardlagos életteriik a pihetollazat,
ennek strukturajahoz alkalmazkodnak. A pehelytollak sajatossadgainak alakulasa azonban
nem mutat Osszefiiggést a testmérettel (JOHNSON et al. 2005), hiszen minden madar
esetében ugyan azt a szigeteld funkciot toltik be, és ennek hatékony ellatasdhoz bizonyos

méretbeli hatarok kozott kell maradniuk.

A torzstetvek guild-jének eltavolitdsa utan lehetdség volt a maradék harom csoport
modszeresebb és atfogobb Osszehasonlitdsara. Mindharom esetben kimutathatd volt a
Harrison-szabaly, de ahogy az vérhatdo volt, az egyenesek meredekségében eltérések
voltak. A szarnytetvek esetében volt a legmeredekebb az emelkedés, és kiilonbsége a
masik két csoporttol szignifikans volt. A csoport parazitai €s gazdaik testmérete kozotti
szoros Osszefiiggés varhato volt, hiszen menekiilési stratégidjuknak kdszonhetdéen az ebbe
a guild-be tartozo fajok vannak leginkabb rakényszeritve a tollak méretéhez valo lehetd
legpontosabb alkalmazkodasra. Az, hogy erre a csoportra sikeriilt kimutatni a Harrison-
szabalyt, alatdmasztja JOHNSON és munkatdarsai (2005) eredményeit. A fejtetvek és a
generalistak eloszlasa hasonlo volt, és illesztett egyeneseik meredeksége kozott sem
lehetett szignifikdns kiilonbséget kimutatni. Novekedésiik azonban szignifikansnak

bizonyult, és igy erre a két guild-re is igazolddott a Harrison-szabaly.

A varianciandvekedés tekintetében a harom guild-re illesztett legjobb modell
alapjan elmondhat6, hogy mindegyik esetben igazolhatdé Poulin ndvekvd variancia
elmélete. Tekintve, hogy az egyes csoportokon beliil a menekiilési stratégidk miatt erésen
koriilhatarolt a testalak, a guild-eken belill a test alakjanak valtozatossaga csak kicsiny
mértéki. Jelen esetekben tehat a legvaloszinlibb magyarazat erre a mintazatra Poulin
megallapitdsdban keresendd. Valdszinilileg a hasonld testalakii am kisebb méretli tetvek

remekiill megtalaljak életteriiket egy nagyobb gazddn, akar méretesebb rokonfajaik
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szomszédsagaban. Itt is visszakdszOnt a fejtetvek és generalistak eloszldsdnak hasonlosaga,
ugyanis az a modell bizonyult a legjobban illeszkedének, amelyben a varianciafiiggvény

hatvanykitevgjét esetiikben egyformanak allitottuk be.
4.3. Egyéb észrevételek

Habér minden esetben egyarant késziilt Hackett- és Ericson-alapt konszenzus faval
is filogenetikai kontrollt tartalmaz6 modell, ezek eredményeit tekintve nem tapasztaltam
jelentés kiillonbséget. Azonban a filogenetikai korreldciot tartalmazd modell minden
esetben jobb illeszkedést mutatott, mint a csak variancia-strukturaval vizsgéltak. Ebbdl is
lathatdo, hogy az evolucios tényezdk jelen vizsgalatok esetében egyaltalan nem

elhanyagolhatoak. Ezt az is alatamasztja, hogy a A értéke minden eseten elég nagy volt.

Osszességében elmondhatd, hogy sikeriilt igazolnom a Harrison-szabalyt a
Ricinidae és a Philopteridae csalddban egyarant, valamint a torzson ¢él6skodd tetvek
kivételével a Philoteridae 6kologiai guild-jeiben is. Ezen tilmenden sikeriilt statisztikailag
igazolni Poulin ndvekvo variancia elméletét a Philopteridae csalddon és ezen beliil kiilon a
szarnytetvek, a generalistdk ¢és a fejtetvek esetében is. A jelenséget magyarazo
hattértényezOk mélyebb feltarasa és ismertetése nem szerepelt ennek a szakdolgozatnak a
célkitizései kozott. Meglatasom szerint vizsgalataimmal sikeriilt valaszt adnom a bevezetd
végén megfogalmazott kérdésekre, 0j taxondmiai csoportokra igazolnom a Harrison-
szabalyt, valamint egy Ujféle aspektusbol is megvizsgalni a gazda-parazita testméret-

Osszefliggéseket.
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5. Osszefoglalo

Egy évszazaddal ezel6ttrdl szarmazik Lancelot Harrison (1915) gazda-parazita
testméret-Osszefliggések kapcsan tett azon megallapitasa, mely szerint a nagyob gazdakon
atlagosan nagyobb ¢l6skddok fordulnak eld, mint a kisebbeken. A Harrison-szabalyként
ismerté valt testméretek kozotti pozitiv korrelaciot azota tobb kutatd is igazolta szamos
kiilonb6z6 ¢€16skodd taxon esetében. Robert Poulin, kortars kutatdé, munkdiban (1998;
2007) felveti, hogy nem csak a parazitdk testméret-dtlaganak, hanem a szdrsdnak is
novekednie kell a novekvé gazdaméretel, hiszen a kis ¢loskodok egyarant megtalaljak
¢letteriiket a kis és a nagy gazddkon is. Poulin ndvekvO variancia elméletére az
irodalombdl nem taldltam precedenst. Szakdolgozatom célja az volt, hogy a Ricinidae ¢€s a
Philopteridae (Insecta: Phthiraptera) madarakon ¢él6skdddé tetlicsaladok esetében

megvizsgaljam a gazda-parazita testmeéret-0sszefiiggések ezen két aspektusat.

Vizsgalataimban 95 Ricinidae és 351 Philoteridae csalddra vonatkozo adatparral
dolgoztam. Ez utdbbi csaladot kozismert alaktani valtozatossdga miatt JOHNSON ¢és
munkatarsait (2012) kovetve négy oOkologiai guild-be osztva is megvizsgaltam. A
torzstetvek, a generalistak, a fej- €és a szdrnytetvek esetében 36, 115, 111 ¢és 89 adatpar alt a
rendelkezésemre. A madarak és a tetvek testméretének esetében is egyarant logaritmus
transzforméciot alkalmaztam, annak érdekében, hogy elkeriiljem a természetes
variancindvekedésbdl adodo téves eredményeket. A modellek illesztésénél egyarant
figyelembe vettem a varinacia inhomogenitdst és a filogenetikai Osszefliggéseket. A

filogenetikai kontrollt a madarak torzsfaja mentén végeztem.

Eredményeim alapjan elmondhatom, hogy sikeriilt igazolni a Harrison-szabalyt a
Ricinidae és a Philoteridae csaladra, valamint ez utobbin beliil a generalistakra, a fej- és a
szarnytetvekre egyarant, habar ezek korrelaltsdgdnak mértéke eltérd volt. A Philoteridae
csaladon valamint az el6bb emlitett harom guild-en beliil kimutathaté volt a variancia
novekedése, igy ezekre a csoportokra sikeriilt igazolni Poulin elméletét. A torzstetvek

adatainak eloszlasaban nem lehetett kimutatni relevans tendenciakat.
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6. Summary

A test of the Harrison’s rule and Poulin’s increasing variance

hypothesis in Ricinid and Philoterid lice

A century ago Lancelot Harrison (1915) concluded that in host-parasite
relationships a bigger host has bigger parasites than the small ones. This positive
correlation, known as Harrison’s rule, was tested in many studies and seems to be true in
many different parasite taxa. This hypothesis was supplemented by Robert Poulin. He
proposed that not only the mean, but also the variance of parasite body size should increase
with the increasing host body size, because small parasites species can live in both small-
and large-bodied hosts. This latter hypothesis has never been tested. The aim of this study
was to test Harrison’s rule and Puolin’s hypothesis across the louse families Ricinidae and

Philoteridae (Insecta: Phthiraptera).

Data on the body size of 95 Ricinid and 351 Philopterid species, and also of their
respective host species were gathered from the literature. Because of the body shape
diversity within Philopterid lice, I followed Johnson et al. (2012) to outline four ecological
guilds: body lice, generalists, head lice and wing lice (31, 111, 115 and 89 species or
subspecific lineages). I used log-transformed values of host body mass and parasites body
length. I applied phylogenetic generalized least square models to take both phylogenetic
non-independence and the variance inhomogeneity into account. The phylogenetic control

was done along host phylogeny.

Based on my results, Harrison’s rule was verified for Ricinid and Philopterid
families, and also for three out of the four Philoterid guilds: generalists, head lice and wing
lice. However, the slopes of these relationships were different. Within the Philoterid family
as a whole and also in the aforementioned three guilds taken separately Poulin’s increasing
variance hypothesis was also verified. Within Ricinids and Philopterid body lice this

tendency was not verified.
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A Ricinidae csalad gazdamadarainak Ericson-alapu
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3. melléklet: A Philoteridae csalad gazdamadarainak Ericson-alapu
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